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РЕЗЮМЕ: Представлен обзор проблемы размер- 
ного полового диморфизма у пауков, наиболее ярко 
выраженного в семействе Araneidae. Карликовостью 
называется уменьшение длины тела самца по сравне- 
нию с длиной тела самки более чем в два раза. Согласно 
B. Мэйн [ Маш, 1990] и другим исследователям, выде- 
лено 6 положительных следствий миниатюризации 
самцов у пауков. Показана неубедительность теории 
каннибализма со стороны самок и недостаточность 
теории внутриполовой конкуренции. Обсуждаются 
проблемы регуляции линьки и жизненного цикла пау- 
ков. Предполагается, что изменчивость размеров и 
жизненного цикла пауков представляет адаптацию, 
направленную на 1) переживание возможных небла- 
гоприятных климатических условий, 2) предотвраще- 
ние скрещивания “сиблингов” и 3) поддержание биоло- 
гической целостности таксона. Введено понятие адап- 
тивной дестабилизации, характерной не для всей, а 
только для части популяции. Адаптивная дестабили- 
зация поддерживает широту нормы реакции и не ведет 
к образованию новых таксонов. 


ABSTRACT: Review of a problem of size sex dimor- 
phism in spiders mostly expressed in Araneidae is given. 
Dwarfism is defined as decreasing in male body length 
more than two times comparatively with female one. 
After B. Main [1990] and others, six positive consequen- 
ces of male miniaturization are drawn. Female canniba- 
lism theory arrears to be inconvincing because of the 
absence of direct correlation between sex dimorphism and 
sex cannibalism, whereas intersex competition theory 
seems to be insufficient. Some other viewpoints (selection 
in marginal habitats, adaptation to flooding etc.) are 
discussed. Problems of moulting regulation and life cycle 
of spiders are duscussed. Size and life cycle variability is 
supposed to be an adaptation directed to 1) persistence in 
possible infavourable climate conditions, 2) prevention of 
crossing between siblings, 3) support of biological integ- 
rity of certain taxa. Concept of adaptive destabilization 
peculiar to a part, not to a total population is introduced. 
Adaptive destabilization supports width of norm of 
reaction and doesn't lead to a speciation. True speciation 
is actually a destabilization of the entire norm of reaction. 


Введение 


Проблема размерного полиморфизма у члени- 
стоногих издавна привлекает к себе внимание зоологов 
— как минимум, начиная с классических исследований 
Ч. Дарвина [1936] по усоногим ракообразным. Особен- 
ный интерес вызывает половой диморфизм и внутри- 
половой полиморфизм, выражающийся в миниатюри- 
зации (“карликовости”) самцов. Последнее явление 
описано у паукообразных (см. ниже), ракообразных 
(наиболее ярко у мешкогрудых раков [Вагин, 1976]) и 
насекомых. 

Настоящая работа обзорно-проблемного характера 
посвящена карликовости самцов у пауков. Она ставит 
своей целью заполнить информационный пробел в оте- 
чественной литературе, особенно досадный ввиду мно- 
жества зарубежных публикаций. Надеюсь, что изло- 
женнные ниже материалы и рассуждения будут способ- 
ствовать расширению поля деятельности российских 
арахнологов, до сих пор ограниченных систематико- 
фаунистическим и синэкологическим направлениями. 

Большинство приведенных здесь примеров по био- 
логии пауков относится к так называемому “аранео- 
идному комплексу” (11 семейств в надсемействе Ага- 
neoidea [по: Coddington, Levi, 1991], вт.ч. Araneidae, 
Linyphiidae и Theridiidae; семейство Araneidae включа- 
ет подсемейства Araneinae, Argiopinae, Nephilinae и 
Gasteracanthinae). Именно у этих форм, строящих 
постоянную ловчую паутину, отмечено большинство 
случаев миниатюризации самцов. У других строящих 
сети пауков — фольцид (семейство Pholcidae) и воро- 
нковых пауков (Agelenidae) — мелкие самцы не отме- 
чены. Примеры по бродячим паукам немногочисленны. 
Все упомянутые в тексте виды пауков, семейство 
которых не указано, относятся к Araneidae. 

Ввиду очень слабой изученности биологии пауков 
(конкретные цифры можно найти ниже) все рассуж- 
дения и выводы, приведенные в данном обзоре, явля- 
ются предварительными и направлены в первую оче- 
редь на привлечение интереса к самой проблеме. 

Пользуясь случаем, приношу благодарность колле- 
гам по Зоомузею за доброжелательное обсуждение 
моей работы. 
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Полиморфизм у пауков. Понятие карли- 
KOBOCTH 


Помимо различий в строении гениталий, длине (а 
иногда и форме) ног, величине хелицер, форме голо- 
вогруди и окраске, половой диморфизм у пауков 
проявляется в некотором и подчас значительном умень- 
шении размеров тела самца по сравнению с самкой. 
Для позвоночных животных, особенно проявляющих 
полигинию, характерно скорее обратное соотношение 
[Мэйнард Смит, 1981] с. 239-240), наиболее типичное 
для млекопитающих. На птицах показано влияние 
полиандрии на уменьшение размеров самцов [Rijn, 
1984], хотя данные, полученные по паукам, не позво- 
ляют вынести аналогичного заключения | Watson, 1991]. 
У пауков также известны случаи полиандрии (подсе- 
мейство Gasteracanthinae в Araneidae [Robinson, Ro- 
binson, 1978], Linyphia litiginosa в Linyphiidae [Wat- 
son, 1991; и др.]), а некоторым мигаломорфным пау- 
кам, напротив, свойственна строгая моногамия [ Main, 
1990]. 

Кроме полового диморфизма, пауки характе- 
ризуются и иными типами полиморфизма. Например, 
размерные классы описаны как для сообществ пауков 
в целом [Ruzicka, 1985], так и для отдельных видов 
пауков (Coelotes spp., Agelenidae [Segers, Maelfait, 
1988, 1990], Nephila clavipes [Vollrath, 1980а]. Выде- 
ленные по ширине головогруди классы Coelotes terres- 
tris и С. inermis интерпретируются как результаты 
размерной дифференциации между потомками ранней 
и поздней генерации. Остается неисследованным во- 
прос о зависимости изменчивости (в частности, раз- 
мерной) пауков от их филогенетического возраста или 
примитивности / продвинутости. Работа, проведенная 
на насекомых, допускает различные трактовки [ Шпет, 
Иванько, 1940]. 

Генетические механизмы полиморфизма у пауков, 
как и у большинства животных [Креславский, 1993], 
остаются неизвестными. При попытках установить 
генетическую основу дискретной изменчивости жиз- 
ненного цикла Neriene marginata (=radiata, семейство 
Linyphiidae) получены отрицательные результаты 
[Wise, 1987]. Есть и положительные данные, полу- 
ченные на цветных морфах Enoplognatha ovata (семей- 
ство Theridiidae [Oxford, 1983]. 

Наиболее известный тип размерного полиморфиз- 
ма — миниатюризация самцов (см. таблицу), крайние 
случаи которой называют карликовостью. Следует, 
однако, различать степень проявления полового ди- 
морфизма у пауков. У подавляющего большинства 
форм самцы в 1,25-2,00 раза меньше, чем самки по 
длине тела, имеют более длинные ноги и более корот- 
кий жизненный цикл. Половозрелые самцы подчас 
живут несколько недель и практически не питаются, 
или же используют более примитивные способы охоты 
[Yeargan, 1994], питаются объедками, остающимися 
после питания самки, а иногда даже уступают добычу 
самке [Eberhard, Briceño, 1983]. Эти более или менее 
нормальные проявления полового диморфизма имеют 
вполне определенный биологический смысл (см. ниже) 
и поэтому вполне объяснимы. 

Карликовостью назовем уменьшение длины тела 
самца по сравнению с длиной тела самки более чем в 2 
раза. Наиболее ярко тенденция к уменьшению размера 
самцов выражена в семействе Araneidae (см. таблицу). 


Длина тела самца составляет 0,10-0,25 длины тела 
самки в подсемействе Nephilinae, 0,20-0,45 в Argiopinae 
и 0,50-0,97 в Araneinae [Elgar, 1991; и др.]. В под- 
семействе Gasteracanthinae соотношение по длине го- 
ловогруди в среднем составляет 0,61 [Elgar et а1., 
1990]; тем не менее, мелкие самцы и здесь широко 
представлены. 

В зарубежной литературе существует две основные 
теории, объясняющие происхождение этого явления — 
теория каннибализма со стороны самок [Elgar et al., 
1990; Elgar, 1991, 1992] и теория внутриполовой кон- 
куренции [Vollrath, Parker, 1992]. Критическое изло- 
жение этих и некоторых других теорий — предмет 
первой части настоящей работы. Однако, трактуя 
явление только с популяционно-генетической и селек- 
ционистской точек зрения, названные теории оставля- 
ют в стороне другую сторону вопроса — саму возмож- 
ность изменения размера, связанную с изменением 
числа линек. Обсуждению жизненных циклов пауков 
и нормы их реакции по числу линек, а также физиоло- 
гической стороне проблемы, посвящена вторая часть 
работы. 


Общие преимущества малого размера 
самцов пауков 


Основное направление эволюции пауков, особенно 
аранеоидного комплекса — миниатюризация, умень- 
шение размеров тела [ Levi, 1980]. 

Каков же биологический смысл миниатюризации 
именно самцов? Следуя, с небольшими изменениями, 
Б. Мэйн [ Маш, 1990], мы насчитываем как минимум 
6 положительных следствий. 

1. Самцы пауков, как и большинства животных, 
активно разыскивают самок. Малый размер способ- 
ствует расселению самцов пауков по воздуху на лета- 
ющих паутинках, что, возможно, полезно при поиске 
полового партнера. С другой стороны, более крупные 
мигрирующие самцы должны лучше выживать [Vol- 
lrath, 1980a], так что к облигатно бродячим формам это 
положение не относится. 

2. Мелкие самцы, как правило, быстрее развиваются 
и достигают половой зрелости, поэтому их смертность 
должна быть ниже, чем у более крупных. У пауков 
родов Mastophora (Araneidae) и Tidarren (Theridiidae) 
самцы проходят последнюю линьку еще в яйцевом 
коконе. Мелкие самцы пауков рода Argiope становятся 
половозрелыми в VI-VII, а самки в XIII-XV возрасте 
[Robinson, Robinson, 1978а]; самцы Nephila претер- 
певают вдвое меньше линек, чем самки [ Bonnet, 1930; и 
др.]. Хотя в целом по крайней мере для пауков аранео- 
идного комплекса отмечена тенденция к сокращению 
жизненного цикла и самцов, и самок [Craig, 1987]. 

3. Кратковременность жизни самцов (“посткопу- 
ляционное самоубийство” [Main, 1990]) предотвраща- 
ет возможность их спаривания с собственным потомст- 
вом и вторичное осеменение той же самки, что невыгод- 
но с чисто генетической точки зрения. В лабораторных 
условиях показано, что самцы Latrodectus mactans 
(Theridiidae) способны к осеменению нескольких са- 
мок [Breene, Sweet, 1985]. Голодные самцы Мера 
clavipes, помещаемые в сеть самки и поставленные 
перед выбором между питанием и спариванием, пред- 
почитают последнее, даже будучи лишенными пищи 
длительное время [Cohn, Christensen, 1987]. При этом 
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инбридинг у некоторых пауков-аранеид отмечен, и 
именно у форм с карликовыми самцами [Vollrath, 
1980Ъ]. С другой стороны, для колониальных и семей- 
ных групп ряда пауков показана полезность инбридин- 
га (краткий обзор см. [Маш, 1990]). 

4. Самец должен погибнуть как можно быстрее 
после спаривания: из-за повреждения эмболюса он 
далеко не всегда способен к вторичному осеменению и 
является помехой для других самцов [Мариковский, 
1956, с. 164]. 

5. Карликовые самцы могут, по-видимому, играть 
роль временных клептопаразитов в сети самки [ Robin- 
son, Robinson, 1978a]. Таким образом они обеспечива- 
ют себе питание, поедая мелкую добычу и не составляя 
при этом конкуренции самке [Downes, 1981]. Любо- 
пытно, что у клептопаразитических пауков рода Argy- 
rodes (семейство Theridiidae), оба пола которых живут 
в сетях других пауков (в основном Araneidae), самцы 
даже несколько крупнее самок [Elgar, 1993]. 

Ho карликовость не является необходимым призна- 
ком “паразитизма” у пауков; например, самцы кресто- 
виков изредка способны “паразитировать” и в сети 
более мелких самок пауков-линифиид [Роезпу, 1988]. 
Вообще случаи “паразитизма” в сетях у пауков много- 
численны, вплоть до “агрессивной мимикрии” и поеда- 
ния хозяина [Jackson, Wilcox, 1990; и др.]. 

6. Чем большего размера самка, тем больше яиц она 
производит. Суммарная суточная продукция яиц у 
самок тропических кругопрядов составляет 5-10 % от 
их веса [Eberhard, 1979]. Кроме того, увеличение 
размера самки помогает ей в борьбе за выбор места 
постройки ловчей сети (web site): конкуренция по 
этому фактору бывает очень сильна [Vollrath, 1980а]. 
С некоторой долей образности можно говорить о 
компенсаторном увеличении размеров самки по срав- 
нению с самцом. 


Теория каннибализма со стороны самок 


По сильно заниженным данным, половой канниба- 
лизм отмечен у 50 из примерно 35 тысяч видов пауков 
[Elgar, 1992]. Предполагается, что самки пауков, пое- 
дая самцов до, во время и после спаривания (“альтер- 
нативная репродуктивная тактика” [ Christensen, 1984 ]), 
ведут активный отбор на уменьшение размера тела 
последних. Особое значение придается прекопуляци- 
онному каннибализму [Elgar, 1992]. Утверждают, что 
самец паука рода Nephila (подсемейство Nephilinae) 
настолько мелок (до 1/10 длины тела самки [Elgar, 
1991] и ее веса [ Robinson, Robinson, 1978a]), что самка 
просто не воспринимает его как добычу. Этому пред- 
положению, правда, вроде бы противоречит то обсто- 
ятельство, что мелкие самцы Araneus diadematus non- 
вергаются большему риску каннибализма, чем более 
крупные [Elgar, Nash, 1988]; но в подсемействе Агапе- 
шае соотношение размеров самца и самки иное (см. 
ниже). 

Роль полового каннибализма как будто под- 
тверждают и другие способы избегания самцом самки. 
У многих видов пауков выражено более раннее созре- 
вание самца, чем самки, и последующая охрана самцом 
неполовозрелой самки ([Robinson, 1982], краткий me- 


'С другой стороны, заселение самца в сеть самки 
как можно раньше — следствие конкуренции между 
самцами (см. след. раздел). 


речень работ см. также [Eubanks, Miller, 1993, р. 163] ) 
происходит, по-видимому, с целью как можно более 
раннего спаривания, когда самка еще не активна!. Так, 
самка Nephila clavipes участвует в копуляции либо в 
течение 2 дней сразу после линьки, либо значительно 
позднее, притом только в моменты поедания добычи 
[Christensen её al., 1985]. Последняя особенность ха- 
рактерна и для европейских Meta [Blanke, 1974]. И 
среди ювенильных, и среди половозрелых самок отме- 
чены случаи поедания самцов. У Araneus suspicax 
самки поедают до 12% самцов [Ramousse, 1990], ау 
бродячего паука Dolomedes fimbriatus (Dolomedidae) 
уровень прекопуляционного каннибализма составляет 
6,6 % [Arnquist, 1993]. Чтобы избежать поедания, 
самцы Latrodectus mactans во время ухаживания и 
спаривания пространственно дезориентируют самку в 
ее собственной сети [Вгеепе, Sweet, 1985]. Но реакция 
избегания самки после спаривания выражена не у всех 
самцов пауков и отсутствует, например, у Argiope 
аетша [Sasaki, Iwahashi, 1991; Elgar, 1992] и в значи- 
тельной степени у каракурта Latrodectus mactans tre- 
decimguttatus [ Мариковский, 1956, с. 162], а также у 
других видов Latrodectus [Elgar, 1992]. Более того, 
Сасаки и Ивахаси, а также Элгар рассматривают этот 
факт как подтверждение взгляда, что половой канни- 
бализм является крайним выражением “брачного пир- 
шества” (nuptial feeding, nuptial gift) самки — частью 
вклада самца в развитие будущего потомства (см. 
также [Newman, Elgar, 1991]). 

Детальные исследования жизненного цикла Nephi- 
la clavipes [Vollrath, 1980a, 1987; Christensen, 1990] 
показали, что в популяциях этого вида встречаются как 
мелкие, так и более крупные самцы, причем соотноше- 
ние размерных классов очень изменчиво. Будучи 
факультативно бродячими формами, крупные самцы 
лучше выживают при перемещениях в поисках самки; 
точнее, в наилучшей ситуации оказываются самцы 
среднего размера, затем крупного, тогда как мелкие 
формы попадают в наихудшее положение [Vollrath, 
1987]. Несмотря на то, что репродуктивный успех 
крупных самцов выше [Christensen, Goist, 1979; Hig- 
gins, 1992], они немногочисленны. Мелкие самцы 
получают преимущество при раннем заселении в сеть 
неполовозрелой самки [ Vollrath, 1980а]. Аналогичные 
данные по изменчивости размеров самцов известны 
для №. clavata [Т. Miyashita, 1991]. Крупные и мелкие 
самцы обнаружены также у норных мигаломорфных 
пауков семейства Nemesiidae (С.Л. Зонштейн, личное 
сообщ.). Так что отбор не всегда полностью уничтожа- 
ет более крупных самцов и даже может им благопри- 
ятствовать. 

По-видимому, степень выраженности полового 
диморфизма зависит от типа спаривания. Так, пауки 
подсемейств Araneinae, Argiopinae (частично) и Gaste- 
racanthinae и семейства Tetragnathidae спариваются на 
особых паутинных нитях (“mating threads”), соору- 
жая их вне или внутри (Argiopinae) сети, тогда как у 
Nephilinae и части Argiopinae спаривание происходит в 
центре сети [Robinson, Robinson, 19786]. В первом 
случае большое значение имеют размеры ног самца: 
чем они длиннее, тем легче манипулировать самкой, 
привести ее в “положение спаривания”, т.е. вывести из 
центра сети на отдельную нить и придать ей висячее 
положение [Elgar, Nash, 1988]. Кроме того, самец 
лучше предотвращает нападение самки, находясь на 
безопасном расстоянии [Robinson, Robinson, 1978b]. С 
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Таблица. Размерный половой диморфизм (мм) у различных пауков (по Elgar, 1991, 1993, также промеры по 


Тыщенко, 1971, Levi, 1978). 


Table. Size sex dimorphism(in mm) in different spiders (after Elgar, 1991, 1993, also dimensions in 


Длина тела самца / Длина 
тела самки=отношение 


Экологическая группа, 


Тыщенко, 1971, Levi, 1978). 


семейство, вид 


Тенетники 


а) аранеоидный 


комплекс 
Araneidae 11.03 /4.85=2.27 
Nephilinae 
Nephila clavipes 25.0/6.0=4.2 
N. edulis 22.0/5.0=4.4 
N. maculata 43.0 /5.0=8.6 
N. pilipes 40.0/4.5=8.9 
N. senegalensis 26.7 /4.6=5.8 
Nephylengys malabarensis 16.7 /4.8=3.5 
Argiopinae 
Argiope aemula 22.0/4.5=4.9 
A. aetherea 14.0/5.0=2.8 
А. argentata 16.0/4.0=4.0 
А. aurantia 22.0/5.5=4.0 
А. bruennichi 15.0/4.5=3.3 
А. flavipalpis 14.0/5.5=2.6 
А. floridae 16.0/4.5=3.6 
A. lobata 13.5 /4.0=3.4 
A. ocyaloides 9.0/4.0=2.3 
А. picta 19.0 /5.5=3.5 
А. reinwardti 18.0 /4.5=4.0 
A. radon 18.0/6.0=3.0 
A, savignyi 14.0/3.5=4.0 
Gea eff 6.6/3.0=2.2 
Araneidae 
Araneus diadematus 12.0/8.0=1.5 
А. marmoreus 12.5 /8.0=1.6 


A maradaatain 


AQN/7TN-A0 


Экологическая группа, 
семейство, вид 


Araniella cucurbitina 
Cyclosa caroli 
C. insulana 
Eriophora fuliginea 
E. transmarina 
Neoscona adiantum 
“Parawixia” mammilana 
Scoloderus cordatus 
Gasteracanthinae 
Gasteracantha cancriformis 
Micrathena funebris 
M. gracilis 
M. mitrata 
M. sagittata 
Linyphiidae 
Tetragnathidae 
Theridiidae 
Uloboridae 
6) прочие 
Agelenidae 
Dictynidae 
Pholcidae 
Засадчики 
Philodromidae 
Thomisidae 
Активные охотники 
Clubionidae 


Gnaphosidae 


Lycosidae 


Salticidae 


Длина тела самца/ Длина 
тела самки=отношение 


7.0/5.3=1.3 
6.0/3.0=2.0 
6.5/3.5=1.9 
30.0/29.0=1.0 
22.0/16.0=1.4 
6.0/4.5=1.3 
12.0/7.0=1.7 
5.0/3.2=1.6 
26.7/4.6=5.8 
7.2/2.3=3.1 
6.6/4.1=1.6 
8.9/4.7=1.9 
5.4/3.4=1.6 
7.0/5.1=1.4 
3.79 /3.22=1.18 
7.46 /5.42=1.38 
5.75 /3.85=1.49 
5.47 /3.74=1.46 
13.5 /4.0=3.4 
10.62 /9.11=1.17 
4.78 /3.74=1.28 
4.33 /4.33=1.00 
18.0 /6.0=3.0 
10.00 /8.00=1.25 
7.77 /4.33=1.79 


7.69 /6.44=1.19 


11.89 /10.04=1.18 


7.36 /6.15=1.20 
5.50 /4.76=1.16 


эволюционной точки зрения в семействе Araneidae 
наблюдается переход от контактного ухаживания сам- 
ца за самкой к более безопасным вибрационным сигна- 
лам (там же). 

Анализ взаимосвязи полового диморфизма (по 
общему размеру тела и длине ног), полового канниба- 
лизма и ухаживанияу 249 видов из 36 родов Araneinae, 
Gasteracanthinae и Tetragnathidae [Elgar et al., 1990] 


показал, что у Araneinae степень проявления размерно- 
го полового диморфизма обратно пропорциональна 
длине ног самца, но не самки. Здесь налицо результат 
отбора, ведущегося при половом (пре- и посткопуляци- 
OHHOM) каннибализме со стороны самок. Самца могут 
спасти либо длинные ноги, либо малый рост. Анало- 
гичная закономерность не действует в Gasteracanthi- 
пае, поскольку в этой группе представлены настоящие 
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карликовые самцы, более редкие в Araneinae. В целом, 
наименьший относительный размер тела самца отме- 
чен при спаривании в центре сети, наибольший — на 
нити [Elgar, 1991]. Дополнительным подтверждением 
роли ног для самца является аллометрический рост 
пауков: с возрастом ноги растут быстрее головогруди 
[Juberthie, 1955]. 

С другой стороны, у бродячего паука Cupiennius 
getazi длина ног и вес тела самца важны в ритуали- 
зированных схватках между самцами за самок [Schmitt 
et al., 1992]. Более крупные самцы Nephila clavipes 
также получают известное преимущество в борьбе за 
самку [Vollrath, 1987, ср. также 1980а]. 

В целом, теория полового каннибализма вызывает 
много возражений. Странным выглядит утверждение о 
том, что самка не воспринимает очень мелкого самца 
как добычу. Согласно новейшим исследованиям, до 
80% общего объема добычи N. clavata составляют 
членистоногие размером <2 мм [Т. Miyashita, 1992]), 
В. Нентвиг [Nentwig, 1985] приводит 60-70% для 
Nephila uArgiope. Длина же самца Nephila колеблется 
у разных видов от 3 до 5, изредка 6 мм, Argiope — 3- 
6 мм [Elgar, 1991]. У большинства других аранеид 
(например, в подсемействе Araneinae) самец примерно 
вдвое меньше самки по размеру. А незначительное 
уменьшение размеров тела самца ведет к тому, что 
самка воспринимает его как добычу и нападает (пока- 
зано для Araneidae [Elgar, Nash, 1988] и Agelenidae 
[Singer, Riechert, 1991]). 

Наконец, анализ 26 семейств пауков показал OTCYT- 
ствие прямой корреляции между половым диморфиз- 
MOM и половым каннибализмом [Elgar, 1992]. 

Таким образом, теорию полового каннибализма, 
несмотря на всю ее привлекательность, следует при- 
знать неубедительной. Даже сторонники этой теории 
признают, что “соотношение между половым канни- 
бализмом и половым диморфизмом скорее может быть 
более сложным” [Elgar, 1991, р. 444]. 


Теория внутриполовой конкуренции 


Согласно популяционно-генетической теории Р. 
Фишера [ Fischer, 1956, р. 158-160], соотношение полов 
принималось исходным 1:1, а его смещения ad hoc 
объясняли смертностью неполовозрелых особей (“тео- 
рия жизненного цикла”, или life-history theory, по 
[Vollrath, Parker, 1992]). Недавно выяснено, что у 
ряда колониальных форм пауков исходное соотноше- 
ние полов сдвинуто в пользу самок [Buskirk, 1981; 
Vollrath, 1986; Aviles, Maddison, 1991; Rowell, Main, 
1993] и не меняется с возрастом [Rowell, Main, 1993]. 
Аналогичные результаты получены и на одиночной 
форме из семейства Linyphiidae — Pityohyphantes 
phrygianus [Gunnarsson, Andersson, 1992]. 

По мнению авторов недавно выдвинутой теории 
внутриполовой конкуренции [ Vollrath, Parker, 1992], 
карликовость самцов — прямой результат диффе- 
ренциального вымирания именно половозрелых осо- 
бей, ведущего к нарушению соотношения полов у 
пауков. Смертность взрослых самцов Nephila clavipes 
даже выше, чем у неполовозрелых особей того же вида, 
и этот показатель не зависит от плотности популяции. 
Повышенная смертность именно самцов несомненно 
связана с их факультативно-бродячим — до обнару- 
жения самки — образом жизни. Проанализировав 
данные по 802 видам пауков из 31 семейства и под- 


семейства, Фольрат и Паркер показали, что, как 
правило, формы с малоподвижными, “сидячими” сам- 
ками имеют карликовых бродячих самцов. Это явле- 
ние особенно характерно для пауков-тенетников (“web- 
builders”, или “пауки-паутинники” в старой русской 
литературе), строящих постоянную ловчую паутину (9 
семейств, в т.ч. Uloboridae, Linyphiidae, Araneidae и 
Theridiidae) и засадчиков (Thomisidae). Наличие кар- 
ликовых самцов не зависит от размера тела пауков 
данного вида и таким образом не имеет отношения к 
общей тенденции пауков к миниатюризации (свойст- 
венной по крайней мере аранеоидному комплексу 
[Levi, 1980]). Практически отсутствуют карликовые 
самцы у облигатно бродячих пауков-охотников (7 
семейств, в т.ч. Lycosidae, Salticidae, Clubionidae и 
Gnaphosidae). Действительно, при постоянном актив- 
ном передвижении в поиске полового партнера излиш- 
нее уменьшение размера самца явно невыгодно. Анало- 
гичное явление отмечено, например, у крабов семейст- 
ва Pinnotheridae. 

Самцы, более активные чем самки, гибнут чаще, 
нарушается соотношение полов, ослабляется конку- 
ренция между самцами. Наблюдается дестабилизация 
“популяции” самцов, что в общем случае может вести 
к расширению нормы реакции [Раутиан, 1988]. Размер 
тела самца становится не так важен, и возможно 
сокращение числа линек. Такое явление известно у 
пауков (самки Pholcidae [Jakob, Dingle, 1990], самцы 
Мера clavipes [Cohn, 1990]). В большинстве случаев 
сокращение числа линек ведет к уменьшению размеров 
пауков. Другими словами, отбор на карликовость — 
результат внутриполовой конкуренции, связанной с 
изменениями в структуре смертности самцов. 

Серьезное исключение из общего правила — мно- 
гочисленные и разнообразные в умеренных широтах 
пауки-линифииды (Linyphiidae) с крупными самцами. 
В некоторых случаях наличие крупных самцов объяс- 
няется конкуренцией между ними (например, в роде 
Linyphia s. lato) за охрану еще не перелинявшей 
окончательно самки [ТоЁ, 1989]. По-видимому, имен- 
но таким размерным соотношеним полов вызвана 
пониженная в этом семействе агрессивность самки по 
отношению к самцу (роды Porrhomma [Bourne, 1978] 
и Linyphia [Elgar, 1992]). 

Существование внутриполовой конкуренции ничуть 
не мешает размерному полиморфизму самцов Nephila 
clavipes, описанному одним из авторов этой теории 
несколькими годами раньше | Vollrath, 1980а]. Фольрат 
выделил три класса самцов, причем размеры наиболее 
крупных лишь вдвое мельче величины самок (ор. cit., 
fig. 1). Особенно интересно, что именно средние и 
крупные самцы получают преимущество при конку- 
ренции за половозрелую самку [Vollrath, 1980а, 1987], 
а мелкие самцы — за неполовозрелую самку. В своей 
работе 1980 г. Фольрат оставил открытым вопрос: 
каким самцом лучше быть, крупным или мелким? 
Полиморфизм взрослых самцов является частным слу- 
чаем общей вариабельности роста N. clavipes: период 
между линьками может варьировать от 6 до 50 дней, а 
уровень роста — от 1 (отсутствие увеличения размеров) 
до 1,5 (увеличение вдвое) [Vollrath, 1983]. Ad hoc 
предполагается, что это явление связано с адаптацией к 
изменениям в доступности пищи, поскольку показано, 
что пищевой фактор влияет на уровень роста. 

Само существование внутриполовой конкуренции 
именно у пауков с сидячими самками ничего не говорит 
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о факторах, сокращающих жизненный цикл самца. 
Фольрат и Паркер не отвечают на вопрос о причинах 
вариабельности числа линек (дестабилизация или адап- 
тация) и отбора на карликовость. Чисто селекционная 
теория должна быть дополнена эколого-физиологичес- 
ким подходом. 


Другие объяснения — теории Р. Жоке и 
Б. Мэйн. Географический стиль 


По мнению Р. Жоке [Jocqué, 1983], мелкие самцы 
пауков — результат отбора в маргинальных сообщес- 
твах, где лимитирующим фактором являются пищевые 
ресурсы [Jocqué, 1981]. И самцы, и самки пауков 
первоначально отвечают на этот отбор уменьшением 
размеров тела. А при улучшении условий жизни самки 
способны быстрее, чем самцы, вернуться к исходным 
размерам (что необходимо и для обеспечения репро- 
дуктивной функции). у самцов же происходит гене- 
тическое закрепление небольших размеров. Жоке пока- 
зал, что в маргинальных сообществах число самцов 
недостаточно для удовлетворения всех самок, склон- 
ных к размножению, и последние в поисках половых 
партнеров мигрируют в другие, немаргинальные сооб- 
щества. 

Точка зрения Жоке выглядит убедительной в при- 
ложении к продвинутым аранеоморфным паукам. Тем 
более что и в зоологии, и в ботанике принято считать 
экотонные и маргинальные сообщества местом, где 
происходит экологическая (по крайней мере) эволю- 
ция видов. Однако, эта теория иллюстрирует лишь 
некоторые стороны механизма, совершенно не касаясь 
популяционно-генетической и эколого-эндо- 
кринологической стороны дела. 

Б. Мэйн [Маш, 1990] исследовала карликовые 
формы норных мигаломорфных пауков, известных из 
Австралии и Южной Америки. Мигаломорфные пауки 
отличаются от аранеоморфных длительным мно- 
голетним (иногда более 20 лет) жизненным циклом, 
способностью к линькам во взрослом состоянии и 
моногамией. По мнению Мэйн, мелкий размер самцов 
и короткий цикл их развития позволяет им лучше 
приспособиться к сухости или, наоборот, к затоплению 
местообитаний. В полупустынных районах лучше вы- 
живают либо крупные, медленно развивающиеся фор- 
мы, копающие глубокие норы и способные к нерегу- 
лярному размножению, либо сравнительно мелкие 
пауки, размножающиеся регулярно. В последнем слу- 
чае самки живут долго, а самцы мало, но зато их 
больше. Таким образом, карликовость самцов форми- 
руется как адаптация к конкретным, подчас совершен- 
но разным условиям. Однако, конкретные механизмы 
Мейн не рассматривает, специально оговаривая пред- 
варительность своих рассуждений. К сожалению, ис- 
следования регуляции линьки у мигаломорфных пау- 
ков до сих пор не проведены. 

Существует точка зрения о том, что карликовость 
самцов — явление, свойственное только тропикам или 
по крайней мере районам с “благоприятным климатом” 
[Robinson, Robinson, 19786]. К сожалению, заплани- 
рованная М. Робинсоном работа на эту тему осталась 
незавершенной. По-видимому, речь идет о некоем 
“географическом стиле” или “биогеографической моде” 
[Любарский, 1992]. Несмотря на то, что “стилистичес- 
кое понятие не становится лишним от наличия адапта- 


ционистского объяснения” (там же, с. 652), мне пред- 
ставляется более предпочтительным поиск последнего 
(в широком смысле, включая морфогенетические и 
физиологические причины). 


Регуляция линьки и жизненный цикл 
пауков 


Детальное изучение жизненных циклов пауков 
связано с рядом трудностей. Так, почти невозможно 
определить видовую принадлежность неполовозрелых 
стадий [La Salle, 1988], поэтому многие исследования 
проводятся исключительно в лабораторных условиях. 
Общеизвестны трудности в определении возраста ли- 
чинок [Bonaric, 1975; Akita, 1992; и др.]. Tem не менее, 
к настоящему времени исследованы жизненные циклы 
более 50 видов пауков (сводка ранних данных см. 
[Levy, 1970]). 

Несмотря Ha многочисленные эндокринологичес- 
кие исследования, проведенные на бродячем пауке- 
охотнике Pisaura mirabilis [Вопагіс, 1976, 1976a, 1977, 
1977a, 1979, 1980; Bonaric, Reggi, 1977], пути регуля- 
ции линьки остаются неизученными. В экстрактах 
личинок Р. mirabilis радиоиммунологическими мето- 
дами выявлены экдистероиды — возможные гормоны 
линьки паукообразных. Показано, что инъекция рас- 
твора экдистерона вызывает наступление линьки и 
укорачивает следующий за этим межлиночный период. 
На взаимосвязь между жизненным циклом и линьками 
указывает обнаружение сезонных различий в чувст- 
вительности к экдистерону [ Вопагіс, 1977a], что свиде- 
тельствует о существовании зимней нимфальной диа- 
паузы y P. mirabilis. У колониальных пауков известны 
случаи синхронизации линек [Fowler, Gobbi, 1988], 
по-видимому, при помощи химических агентов. 

Физиологические причины изменчивости числа 
линек у пауков остаются неясными. Как и у клещей, 
опыты по введению ювенильного гормона не приводят 
здесь к возникновению дополнительных поколений — 
линочных стадий [ Bonaric, 1979], как это отмечено для 
насекомых [Тихомирова, 1991]. 

Число линек связано и с общим размером тела 
половозрелых пауков. Согласно правилу Пшибрама, 
разработанному на последовательности личиночных 
стадий гемиметаболических насекомых, соседние ста- 
дии различаются в весе в среднем в 2,09, а по длине — 
в 1,29 раза. Это правило приложимо к некоторым 
паукам: скакунчикам [Faber, 1994], мигаломорфам 
(данные по длине головогруди см. [Marshall, Uetz, 
1993]. Отклонения от правила найдены y Argiope spp. 
(промеры см. [Edmunds, 19821). 

С физиологической точки зрения, для наступления 
линочного периода у насекомых необходима внешняя 
активация эндокринных желез: растяжение брюшка 
или прохождение периода обязательного питания (на- 
пример, гусеница должна достигнуть критического веса). 
Сходные результаты о роли критического веса получе- 
ны недавно и HaNephila clavipes | Higgins, 1993]. Размер 
взрослых пауков, особенно самцов, часто прямо зависит 
от уровня питания личинок [Jakob, Dingle, 1990]. 
Образно говоря, абсолютный рост паука является фун- 
кцией времени и веса тела [Vollrath, 1987]. Это выска- 
зывание не касается относительного роста, который не 
зависит от питания [Vollrath, 1983]. 

Чем крупнее пауки, тем большее число линек они 
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претерпевают [ Bonnet, 1930]. Это правило действует в 
большинстве случаев, отклонения от общей тенденции 
немногочисленны [Теуу, 1970]. Однако, дефинитив- 
ный размер самцов Thomisus onustus (Thomisidae) 
остается все равно меньшим, чем размер самок, вне 
зависимости от числа линек (от 3 до 6, см. там же; ср. 
тж. [Vollrath, Parker, 1992]. 

Для Agelenopsis aperta (Agelenidae) показано, что 
крупные самцы становятся половозрелыми раньше 
мелких самцов и раныше самок, что повышает их 
репродуктивный успех [Singer, Riechert, 1991], a y 
Araneus suspicax (= folium) время созревания и дли- 
тельность развития не зависят от числа линек [Ramo- 
usse, 1990]. Остается неясным, почему происходят 
нарушения правила Пшибрама и окончательные общие 
размеры тела паука не всегда жестко связаны с числом 
линек. 

Изменчивость роста во время экдизиса у Nephila 
clavipes чрезвычайно низка [ Higgins, 1992]. Показано, 
что этот рост прямо зависит от предлиночного размера 
брюшка, которое, как известно, имеет более эластич- 
ную кутикулу и может сильнее растягиваться, особен- 
но у самок. Ускорение роста — задержка линьки и 
увеличение тем самым брюшка — в благоприятных 
условиях происходит только на ранних нимфальных 
стадиях №. clavipes [Higgins, 1993]. Возможно, это 
связано с избеганием хищников путем быстрого увели- 
чения своего размера (там же). Одна из совершенно 
неизученных причин изменения скорости роста — 
расход энергии на постройку паутинной сети [ Higgins, 
Buskirk, 1992]. 

Наконец, дефинитивные размеры самцов пауков He 
могут быть не связаны с их жизненными циклами. 
Известно, что короткие жизненные циклы пауков 
(более характерные, чем длинные) более изменчивы 
[Canard, Ysnel, 1991]. Регуляция этой изменчивости 
осуществляется на стадии яйца (холодовая диапауза), 
личинки (число и длительность стадий) и взрослой 
особи (длительность созревания, роль фотопериода 
[К. Miyashita, 1986, 1987; и др.], и проч.). В качестве 
факторов, лимитирующих скорость развития, в пер- 
вую очередь следует выделить температуру (в умерен- 
ном климате [Keer, Maelfait, 1988; и др.]) и доступ- 
ность пищи. Когда паук много питается, сроки его 
развития, как правило, сокращаются [Jakob, Dingle, 
1990; и др.], однако есть формы, жизненный цикл 
которых не зависит от уровня питания [Levy, 1970]. 
Степень специфичности набора факторов для конкрет- 
ных таксонов пауков неясна, но можно предполагать, 
что максимальный уровень специфичности не превы- 
шает уровня семейства. 

Задачей настоящей работы не является выделение 
разнообразных “типов роста” пауков (как это сделано, 
например, у [Levy, 1970]), тем более что количество 
изученного для этого материала — десятки видов из 
более чем 35 тысяч — крайне недостаточно. 


Заключение. Понятие адаптивной деста- 
билизации 


Следует откровенно признать, что результаты при- 
веденного выше обзора не позволяют сделать одноз- 
начных выводов. В самых общих чертах, следуя И.И. 
Шмальгаузену [1968, с. 266-270], можно лишь утвер- 
ждать, что изменчивость по “физиологическим” при- 


знакам в популяциях более высока, чем по морфологи- 
ческим. По-видимому, такой количественный морфо- 
логический признак, как общие размеры тела, можно 
считать прямо обусловленным физиологически. Таким 
образом, более высокая, чем у других “подлинно 
морфологических” признаков (строение гениталий, 
соотношение размеров ног и тела и т.д.), изменчивость 
размеров тела вполне объяснима. 

На настоящем уровне наших знаний по аутэколо- 
гии и эндокринологии пауков причины карликовости 
самцов остаются неизвестными. Ясен лишь общий 
биологический смысл уменьшения размеров и сокра- 
щения жизненного цикла самцов по сравнению с 
самками. Несмотря на отдельные исключения (см. 
пред. раздел), можно полагать установленной связь 
между изменениями дефинитивных размеров и жиз- 
ненного цикла членистоногих). 

В целом, значительная изменчивость размеров и 
жизненного цикла представляет собой адаптацию, на- 
правленную на: 

1) переживание возможных неблагоприятных кли- 
матических условий (“В разнообразных условиях су- 
ществования популяция становится адаптивно поли- 
морфной” [Шмальгаузен, 1968, с. 361]), 

2) предотвращение скрещивания “сиблингов”, сес- 
тер и братьев одного поколения [Теуу, 1970]; при 
сокращении сроков развития кто-то может скрещи- 
ваться с предыдущим поколением, при увеличении — 
с предыдущим, 

3) поддержание биологической целостности таксо- 
на [Михайлов, 1994], в данном случае вида. Послед- 
ний случай приложим, конечно, к крайне немногочис- 
ленным у пауков формам с многолетним жизненным 
циклом. Биологическая целостность таксона предпол- 
агает стремление к “обмену генами” между особями 
одного вида. Многолетние жизненные циклы одного и 
того же вида, относящиеся к соседним годам, очевидно, 
при отсутствии изменчивости не будут пересекаться 
друг с другом. Изменчивость необходима именно для 
установления обмена генами между ними. 

Остается совершенно неясным, можно ли рас- 
пространять результаты, полученные при изучении 
полиморфизма (в частности, миниатюризации сам- 
10B) с одного таксона (семейства, рода) пауков на 
другой, т.е. проводить типологические экстраполяции. 
По крайней мере, несовместимость жизненных циклов 
пауков аранеоидного комплекса, плетущих постоян- 
ную ловчую сеть и норных мигаломорфов очевидна. 
Вопрос о монофилии признака миниатюризации сам- 
цов в пределах отряда пауков даже не поставлен. 

Для получения сколько-нибудь значимых резуль- 
татов необходимо всесторонее исследование экологии, 
физиологии и эндокринологии хотя бы одного паука, 
выбранного в качестве модельного объекта. По глубине 
изученности к настоящему времени таким объектом 
может быть только Мера clavipes в южных штатах 
США и Панаме (цикл работ Т. Кристенсена, Л. 
Хиггинс и Ф. Фольрата). 

С другой стороны, совершенно необходимо деталь- 
ное изучение жизненных циклов самых различных 
форм пауков. Очень важны экспериментальные иссле- 
дования по выращиванию пауков в анормальных усло- 
виях (изменение режима температуры, фотопериода, 
уровня питания и др.). Такие работы трудоемки и 
поэтому немногочисленны (по гибридам см., напри- 
мер, [Francescoli, Costa, 1992]). 
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Предварительно можно указать, что карликовые 
самцы в первую очередь — признак подсемейств 
Nephilinae и Argiopinae, распространенных (первое 
полностью, второе — преимущественно) в тропиках. У 
представителей рода Argiope, обитающих в России 
(степная зона), самцы примерно в 3 раза меньше 
самок. Так что, возможно, все дело заключается в 
особенностях физиологии и жизненного цикла отдель- 
ных таксонов. 

При наличии общей тенденции жизненного цикла 
к довольно широкой изменчивости и наличия “биоло- 
гического смысла” в уменьшении размеров самцов сам 
факт размерного полового диморфизма не вызывает 
удивления. 

Конкретными эволюционными механизмами, при- 
водящими к уменьшению дефинитивных размеров 
самцов, могут быть и отбор в маргинальных сообщес- 
твах (теория Р. Жоке), и дифференциальное вымира- 
ние самцов (теория Фольрата-Паркера), и другие, до 
сих пор не сформулированные обстоятельства. 

По-видимому, именно к изменению жизненного 
цикла применима классическая картина движущего 
отбора [Шмальгаузен, 1968, с. 105-111]. Подлинное 
видообразование, связанное с изменениями морфо- 
логии, как теперь предполагается [ Шишкин, 1987, 
1988; Раутиан, 1988], представляет собой дестабили- 
зацию нормы реакции в катастрофических условиях, 
разрушение корреляций видового уровня, расширение 
спектра изменчивости и лишь затем возникновение 
новой нормы. В целом, изменение жизненного цикла 
не предполагает такой дестабилизации, поскольку уже 
исходная изменчивость достаточно широка и при этом 
адаптивна. 

Однако, повышенная смертность факультативно 
бродячих самцов пауков является признаком дестаби- 
лизации системы, причем этот фактор действует посто- 
янно. Аналогичное утверждение отчасти должно быть 
справедливо и для отбора в маргинальных сообщест- 
вах. Таким образом, приходится ввести новое понятие 
адаптивной дестабилизации. В отличие от подлинной 
дестабилизации, ведущей к нарушению всей популя- 
ции того или иного вида, адаптивная дестабилизация 
характерна только для определенной части популяции 
— в данном случае для самцов. Она поддерживает 
широту нормы реакции, поэтому такая дестабилизация 
именно адаптивна. Дестабилизация такого типа не 
ведет к образованию нового вида, но видимо может 
приводить к появлению новых, более или менее ста- 
бильных морф в пределах “старого” вида. 
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